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摘要 : 昆虫 在 长 期 进化 过 程 中 形成 复杂 的 天 然 人 免疫 系统 ,病原 识别 是 局 动 下 游 免疫 反应 的 第 一 步 ,这 一 过 程 主要 是 由 
不 同 的 模式 识别 蛋白 来 完成 的 。 目 前 发 现 并 鉴定 的 昆 忠 模式 识别 蛋白 主要 包括 肽 聚 糖 识别 蛋白 、 类 人 免疫 球 和 蛋白、B- 
1,3- 葡 聚 糖 结合 重 日 、C 型 凝集 素 及 具 多 功能 的 载 脂 蛋 白 等 ,不 同 的 蛋白 种 类 具有 不 同 的 结构 、 功 能 及 识别 对 象 。 与 
昆 吕 免疫 识别 相对 应 的 是 ,不 同 昆虫 病原 物 在 进化 过 程 中 发 展 出 不 同 策略 的 免疫 逃避 能 力 ,以 战胜 宾主 免疫 而 致 病 
或 最 终 杀 死 昆 忠 。 本 文 就 昆 忠 免疫 过 程 中 不 同 模 式 识别 蛋白 的 结合 对 象 、 结 构 与 功能 ,以 及 逐渐 兴起 的 病原 物 通 过 
分 子 伪装 等 进行 免疫 逃避 的 研究 进展 进行 了 综述 。 并 在 此 基础 上 ,作者 就 昆虫 免疫 与 昆虫 病理 研究 的 发 展 方向 进行 
了 展望 ,认为 只 有 当 两 方面 研究 相 络 合 时 ,才能 更 好 地 揭示 昆虫 簿 主 与 病原 物 之 间 免 疫 与 抗 免 疫 的 动态 相互 作用 
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Abstract: The complex of insect innate immunity is evolved in a long-term for self-defense. Pathogen 
recognition mediated by different pattern recognition proteins (PRPs) plays a vital role in the first step of 
activating the immune responses. To date, different PRPs, including peptidoglycan recognition proteins 
(PGRPs), immunoglobulin, 8-1, 3-gulcans binding proteins ( BGBPs), C-type lectins and multi- 
functional apolipoproteins, as well as their functions in the process of recognizing molecular patterns of 
various insect pathogens, have been identified. To counteract host recognition, however, insect pathogens 
also have evolved strategies of camouflage and masking to invade insect immune responses and develop 
diseases or eventually kill the insect hosts. This article mainly dealt with recent advances in the mechanisms 
of insect immune recognition and immune escape. The former includes the binding targets, protein 
structures and functions of different PRPs, and the latter mainly focuses on the anti-immune strategies 
developed through different pathogens. Future studies on insect immunology and the mechanisms of 
microbial pathogenesis are discussed in some detail. Most importantly, only when the studies on immunity 
and pathology are well combined, can the dynamic molecular interactions between insect hosts and 
pathogens be properly understood. 
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节肢 动物 ,其 物种 数 约 占 整个 动物 界 的 2/3, 在 生态 史 中 面 临 着 许多 捕食 者 和 寄生 生物 的 攻击 ,为 此 , 屁 
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虫 在 长 期 的 进化 过 程 中 发 展 出 了 一 系列 的 应 对 策略 ， 
其 中 包括 防御 不 同 寄 生物 侵 染 的 免疫 系统 (Khush 
and Lemaitre, 2000) 。 不 同 于 高 等 动物 ,昆虫 的 免疫 
系统 无 T 和 B 淋巴 细胞 ,没有 类 似 哺 乳 动 物 的 免疫 球 
和 蛋白 及 完整 的 补体 系统 ,缺乏 特异 的 抗原 -抗体 反应 。 
一 般 认 为 昆虫 免疫 为 非 专 一 性 的 天 然 免 疫 (innate 
immunity ) ,一 是 指 诱导 源 与 诱导 产物 无 相应 的 特异 
性 结合 ,不 同 的 诱导 源 如 生物 、 物 理 、 化 学 因子 , 均 可 
诱导 昆虫 产生 类 似 的 抗菌 物质 ;二 是 指 诱导 产生 的 抗 
菌 物质 一 般 具 有 广 谱 性 ,而 并 非 针对 某 一 特定 的 诱导 
因子 (Hoffmann et al., 1999) 。 

昆虫 的 天 然 免 疫 由 细胞 免疫 (cellular immunity ) 
和 体液 免疫 (humoral immunity ) 组 成 。 细 胞 免疫 主要 
是 血细胞 ( 主要 为 浆 细 胞 或 粒 细 胞 ) 针 对 外 来 异物 产 
HE EA EEE ( phagocytosis ) 和 包 被 (encapsulation ) 作用 ; 
体液 免疫 主要 的 器 官 为 脂肪 体 ,诱导 产生 抗菌 肽 并 将 
其 释放 到 血 淋 巴 中 ,同时 包括 溶菌 酶 作用 及 酚 氧 化 酶 
原 (prophenoloxidase , PPO ) 级 联 反 应 等 ,配合 细胞 免 
疫 联合 进行 防御 反应 ( Huffman et al., 1999), 4% 
到 外 来 病原 侵 染 时 ,昆虫 天 然 免疫 的 起 始 是 识别 外 来 
异物 ,随后 引发 激活 丝氨酸 重 日 酶 和 解除 丝氨酸 集 
日 酶 抑制 剂 的 细胞 外 级 联 反 应 ,启动 Toll 或 Imd 信和 号 
转 导 途径 而 诱导 不 同 抗菌 肽 的 产生 (Lazzaro, 2008) 。 
以 墨 腹 果 量 Drosophila melanogaster 为 模型 的 昆虫 免 
疫 研 究 取得 了 巨大 的 发 展 ,明确 了 其 对 异 已 物 的 识别 
主要 是 由 不 同 模式 识别 蛋 日 (patterm recognition 
proteins , PRPs ) 来 实现 的 (Hoffman ，2003 ) 。 另 一 方 
面 ,与 昆虫 免疫 识别 相对 应 ,昆虫 病原 物 通 过 长 期 的 
进化 适应 ,发展 出 不 同 的 免疫 逃避 机 制 ,逃避 或 战胜 
宿主 细胞 的 免疫 识别 及 免疫 防御 ,引起 昆虫 发 病 或 最 
KA 1S 3- Eb HR (Wang and St Leger, 2006), ERES 
其 病原 物 之 间 的 相互 作用 是 一 个 动态 的 过 程 ,体现 在 
分 子 、 细 胞 、 个 体 到 种 群 的 不 同 水平 。 本 文 综 述 了 昆 
虫 免疫 相关 的 PRPs 及 病原 物 免 疫 逃 避 机 理 的 研究 进 
展 ,并 就 两 者 之 间 的 相互 作用 研究 提出 了 展望 与 


设想 。 
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与 其 他 微生物 相 类 似 ,昆虫 病原 细菌 或 真菌 细 
胞 辟 上 有 多 种 组 分 ,如 章 兰 氏 阴 性 细 落 细胞 壁 的 脂 
多 糖 (liposaccharide, LPS) 、 半 兰 氏 阳性 细菌 的 肽 聚 
糖 (peptidoglycan, PGN) 以 及 真菌 的 B-1,3- CB 
(B-1,3-glucan) 等 (Yu et al., 2002) ,能 够 被 昆虫 识 


别 为 异 已 成 分 并 启动 免疫 反应 。 其 中 昆虫 能 够 识别 
异 已 成 分 并 局 动 免 疫 反 应 的 特定 蛋 日 ,统称 为 模式 
IRI E H (PRPs), PRPs 与 病原 相关 分 子 模式 
( pathogen-associated molecular pattern, PAMP) 的 结 
T AM IT SIA — FRI E Se BE c JW , LH A HR EJ. 
2 SERRE DURER JE: VA Be By Set 45 BE RB Jt Jr SS 
(Lazzaro, 2008) , PRPs 在 异物 侵 和 人 前 通常 存在 于 
血浆 或 血细胞 表面 ,不 同 的 PRPs 识别 并 结合 不 同 
微生物 表面 的 模式 分 子 。PRPs 的 发 现 和 命名 一 般 
依据 细菌 或 真菌 细胞 壁 的 组 分 而 定 , 如 上 肽 聚 糖 识别 
AA EX B-1,3- 葡 聚 糖 结合 重 日 等 。 近 来 研究 发 现 ， 
昆虫 体内 的 一 些 多 功能 蛋白 也 可 参与 病原 物 的 免疫 
识别 ,如 载 脂 重 日 家 族 的 Apolipophorin III ( apoLp- 
M). AF PRPs 具有 不 同 的 结构 与 功能 ,可 接合 病 
原 物 表面 不 同 的 PAMP ,目前 已 经 鉴定 的 类 别 主 要 
包括 肽 聚 糖 识别 重 日 (PCRPs) 、 类 免疫 球 重 日 、B- 
1,3- 葡 聚 糖 结合 重 日 (BCBPs) 和 C ARERR ST 
( 表 1)(Yu and Kanost, 2002) 。 以 下 就 主要 模式 识 
318 A PSS Z8 E; ESE oP NEAT TI o 
1.1 肽 聚 糖 识别 重 日 (PGRPs) 

kR (PON) 是 所 有 细菌 细胞 壁 的 重要 组 成 
部 分 , 它 不 仅 是 抗 俘 素 研 究 的 作用 靶 标 ,也 是 香 主 免 
疫 防 御 的 模式 识别 对 象 (Royet and Dziarski, 
2007) , PGN 是 由 氨基 酸 骨 架 肽 链 组 成 的 聚合 物 ， 
其 结构 单元 由 B-1, 4 连接 的 N-Z Bt TSPPRIERI N-Z 
酰 胞 壁 酸 二 糖 单 位 ,以 及 四 亚 肽 单位 和 上 肽 桥 组 成 , 亚 
上 肽 单位 和 上 肽 桥 上 氨基 酸 组 成 及 排列 的 不 同 ,决定 了 
肽 聚 糖 种 类 的 多 样 性 (Wei et al., 2007 ) 。PGN 的 多 
样 性 决定 了 PGRPs 的 不 同类 型 。 目 家 看 Bombyx 
mori 的 肽 聚 糖 识别 蛋白 被 鉴定 以 来 (Yoshida et al., 
1996) ,随后 学 者 们 又 分 别 从 有 果 蝇 、 大 鼠 、 小 归 和 人 
体内 成 功 克 隆 出 大 约 40 种 PGRP 同 源 基因 (Kang 
et al., 1998; Ochiai and Ashida, 1999) 。 在 昆虫 中 ， 
PGRP 可 分 为 PGRP 长 型 (PGRP-L) 和 短 型 (PCRP- 
S) 两 类 。PGRP-S 是 一 类 小 分 子 的 分 刻 型 重 日 ; 
PCRP-L 是 一 类 览 膜 蛋 日 或 胞 内 和 有恒 日 ,其 基因 要 比 
短 型 的 复杂 ,在 很 多 情况 下 有 多 种 剪接 型 ,不 同 的 前 
接 型 编码 不 同 的 重 日 ,例如 : 采 晶 的 13 个 PGRP 基 
因 剪 接 编 码 19 个 PGRP Æ H (Werner et al., 2000) 。 
表达 水 平 上 , 既 有 组 成 型 表达 的 PCRP ,也 有 诱导 表 
达 的 PGRP( Lu and Chen, 2002), FRAY PGRPs 主 
要 产生 于 脂肪 体 和 血 淋 巴 ,表皮 有 时 也 会 产生 ,这 些 
PGRPs 处 于 昆虫 免疫 信号 通路 的 上 游 ,是 激活 Toll 
和 Imd 信号 途径 的 关键 因子 ,继而 诱导 抗菌 肽 的 表 
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表 1 昆虫 模式 识别 蛋白 种 类 与 功能 


Table 1 Categories and main functions of insect pattern recognition proteins 


模式 识别 蛋白 类 别 
Categories of PRPs 


结合 病原 物种 类 
Targeted pathogens 


F 
肽 聚 糖 识别 蛋白 c- Toll 
Peptidoglycan recognition proteins . Imd 
类 免疫 球 蛋 日 G- Ind 
m 

Immunoglobulin G* 
p-1,3-8i Si GE ERE G- 

Toll 


B-1, 3-Gulcan binding proteins F 


c- 
C 型 凝集 素 
Gt Imd 
C-type lectin 
Y 
F 
Toll 
Apolipophorin- [I G^ 
Imd 
G 十 


激活 信号 通路 


Activitation of signal pathways Functions 


功能 


诱导 抗菌 肽 的 产生 

Induction of antimicrobial peptides 
激活 酚 氧 化 酶 原 

Activation of prophenoloxidase 

其 有 凑 肽 酶 和 酰胺 酶 活性 
Carboxypeptidase and amidase activities 
调理 素 作 用 

Opsonization 

提高 吞噬 作用 

Increasing phagocytosic activity 

增强 血细胞 的 秋 着 能 力 

Enhancing hemocyte adhesive ability 

2 ORE IR JR ERE 

Binding lipoteichoic acid and liposaccharide 
加 速 病原 物 聚 集 

Accelerating pathogen aggregation 
激活 酚 氧 化 酶 原 

Activation of prophenoloxidase 

Si rH RE PR A 

Binding liposaccharide and lipoteichoic acid 
激活 酚 氧 化 酶 原 

Activation of prophenoloxidase 
增加 包 被 . 黑 化 作用 

Increasing the abilities of encapsulation and melanization 
使 血细胞 增殖 

Hemocyte proliferation 

加 速 产 生 抗 菌 肽 

Accelerating the production of antimicrobial peptides 
增加 抗菌 能 力 

Increasing antimicrobial capacity 

增加 溶菌 能 力 

Increasing bacteriolytic capacity 

提高 吞噬 作用 


Increasing phagocytosic activity 


F: 真菌 Fungi; G^ : Œ = RI HER Gram-negative bacteria; G+ : 革 兰 氏 阴 性 菌 Gram-positive bacteria; Y: 酵母 Yeasts; Toll; Toll 信号 通路 Toll 


signaling pathway; Imd; Imd 信和 号 通路 Imd signaling pathway. 


达 , 并 日 可 以 激活 酚 氧 化 酶 原 而 产生 黑 化 作用 ,还 可 
以 提高 吞噬 作用 ,如 果 晶 的 PGRP-LE 能 激活 Imd 信 
号 通路 和 激活 PPO (Takehana et al., 2004) ;PGRP-SA 
能 激活 Toll 信和 号 通路 (Michel et al., 2001) FIR DEA 
WEVE FR (Garver et al., 2006), WARE PGRP-SA 还 
HA 32 RIS 15 TE ( Chang et al., 2004) ; mi Fe 88 AY) 
PGRP-SCb 具有 酰胺 酶 活性 (Mellroth et al., 2003) , 
与 昆虫 不 同 的 是 ,人 类 的 PGLYRP-1, PGLYRP-3 和 
PGLYRP4 具有 直接 杀菌 的 功能 (Lu et al., 2006; 
Wang et al., 2007) 。 与 昆虫 不 同 的 是 ,哺乳 动物 的 


PGRP 基因 不 存在 选择 性 剪 切 。PGRP 基因 从 昆虫 到 
哺乳 动物 具有 高 度 的 保守 性 ,C- 末 端 包含 一 个 与 细菌 
E fet Rz HR (type 2 amidases ) [AI PRAY PGRP 结构 域 
(23 165 TARIE) ,这 表明 PGRPs 和 原核 肽 聚 
糖 了 型 裂解 酶 在 进化 上 的 同 源 性 (Royet and Dziarski, 
2007) 。 分 子 内 二 三 键 的 形成 是 PGRPs 结构 和 功能 
所 必需 的 ,PGRPs @ 3 个 二 硫 键 ,为 Cys9-Cys133, 
Cys25-Cys70 和 Cys46-Cys52, Cys9-Cys133 存在 于 一 
BEES ri Bj PGRP-S 中 , Cys25-Cys70 为 哺乳 动物 PCRPs 
所 特有 (Wei et al., 2007) 。 
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1.2 类 免疫 球 蛋 白 

类 免疫 球 蛋 日 家 族 的 hemolin (HEM) 是 一 种 血 
浆 烽 重 日 ,为 昆虫 应 答 人 侵 的 细 瑚 表面 脂 多 糖分 子 
而 诱导 表达 的 ,也 是 迄今 为 止 唯一 的 一 个 非 肴 椎 动 
物 的 免疫 球 和 蛋白 家 族 成 员 (Yu and Kanost, 2002; 
Yao and Wu, 2008 ) 。 类 人 免疫 球 和 蛋白 目前 只 在 一 些 
fH ABE Hp pk Ac BL, WERI Manduca sexta 
( Ladendorff and Kanost, 1990) Æ Es] K i Hyphantria 
cunea (Shin et al., 1998) MEIR Lymantria dispar 
(Lee et al., 2002) 的 类 人 免疫 球 重 日 基因 被 陆续 克 
隆 、 鉴 定 。 鲜 翅 目 昆虫 类 免疫 球 乍 日 的 产生 一 般 发 
生 在 胚胎 的 浪 育 期 幼虫 期 \ 成 虫 斯 和 肾 的 浪 育 期 
(Lee et al., 2002)。 在 细菌 的 诱导 下 ,类 免疫 球 重 
白 可 在 脂肪 体 中 被 合成 ,但 后 来 发 现在 昆虫 赔 变 时 ， 
表皮 中 也 有 HEM 的 合成 与 表达 (Yu and Kanost, 
2002 ) 。 

不 同 昆 虫 的 类 免疫 球 重 日 基因 尽管 大 小 不 同 ， 
但 基因 结构 上 具有 类 似 性 ,一 般 由 6 个 外 显 子 和 5 
个 内 含 子 组 成 (Yao and Wu, 2008)。 同 哺乳 动物 的 
人 免疫 球 重 日 结构 类 似 , 昆 虫 的 HEM 由 4 个 免疫 球 重 
白 结构 域 组 成 ,如 : 异 古 比 天 看 Hyatophara cecropia 
的 类 免疫 球 蛋 白 由 4 种 工 型 的 球 蛋 白 结构 域 组 成 ， 
空间 结构 上 呈 马 蹄 形 (Su et al., 1998) ;烟草 天 蛾 的 
类 免疫 球 重 日 由 4 个 C2 型 免疫 球 重 日 结构 域 组 成 
(Yao and Wu, 2008) 。 类 人 免疫 球 重 日 不仅 能 促进 血 
细胞 之 间 的 结合 ,还 能 结合 草 兰 氏 阴 性 和 阳性 细菌 。 
烟草 天 蛾 类 人 免疫 球 蛋 日 能 够 结合 细菌 表面 的 脂 多 糖 
LPS 成 分 , 其 中 包括 两 个 结合 位 点 , 即 LPS 外 核 
( outer-core) BJ gx e ftot fü LPS 脂 A (lipid A) 
HA Be BREA , PAD 2S fe EDK AR A EFT E 
ÁH (Yu and Kanost，2002 ) 。 类 人 免疫 球 蛋 白 在 昆虫 
体内 以 两 种 状态 存在 ,一 种 是 可 溶性 或 者 分 泌 的 形 
式 ,为 一 种 是 不 溶性 的 膜 结 合 蛋 日 形式 ,可 深 性 
HEM 通过 一 些 酶 和 重 白 的 作用 对 人 侵 的 病原 物 进 
行 免疫 防御 ,不 溶性 HEM 对 细胞 间 黏 着 以 及 病原 
物 的 入侵 有 延 绥 作用 。 类 免疫 球 重 日 在 昆虫 免疫 有 反 
应 中 的 作用 研究 表明 ,在 健康 的 昆虫 血 淋 巴 中 ， 
Ca“ 离 子 浓度 较 低 ,HEM 呈 马 蹄 形 ,这 些 可 溶性 蛋 
日 中 的 一 部 分 结合 一 些 特殊 的 基 团 后 ,能 够 结合 到 
血 淋 巴 细胞 的 细胞 膜 上 , 当 有 病原 物 入 侵 时 , Ca t 
离子 浓度 升 高 ,细胞膜 上 的 耳 链 类 HEM 彼此 结合 ， 
形成 二 聚 体 , 继 而 形成 多 聚 体 而 将 血 淋 巴 细胞 凝结 
DUZER A ( microaggregate ) ,从 而 抵制 病原 微生物 的 
入 侵 (Lanz-Mendoza et al., 1996) 。 烟 草 天 蛾 类 免疫 


球 蛋 日 能 提高 血 淋 巴 细胞 对 大 肠 杆 落 的 否 哈 、 清 理 
作用 (Yu and Kanost, 2002; Eleftherianos et al., 
2007) 。 采 用 RNAi 干扰 方法 的 研究 表明 , 当 类 免疫 
球 重 日 基因 表达 水 平 被 抑制 后 ,烟草 天 蛾 血细胞 对 
大 肠 杆 菌 的 否 哈 能力 及 形成 黑 化 瘤 ( melanotic 
nodule) 的 能 力 显 著 下 降 ; 缺 乏 高 水 平 表 达 的 HEM, 
血细胞 在 细菌 周围 形成 微 队 体 的 能 力 显著 下 降 , 说 
Jj RNAi 干扰 的 结果 主要 是 特异 性 针对 血细胞 的 。 
而 针对 烟草 天 蛾 肽 察 糖 识别 蛋白 PGRP 基因 的 
RNAi 干扰 没有 引起 类 似 的 现象 (Eleftherianos et al., 
2007 ) 。 

1.3 ” B-1,3- 葡 聚 糖 结合 蛋白 ( BGBPs) 

B-1,3- 葡 限 糖 是 真菌 细胞 壁 的 关键 组 成 部 分 ， 
昆虫 病原 真菌 有 700 余 种 ,不 同 于 昆虫 病原 细菌 或 
病毒 经 口感 染 ,病原 真菌 通过 昆虫 体 表 进行 主动 人 
侵 , 侵 染 的 每 一 阶段 均 会 受到 和 宿主 昆虫 的 免疫 抵抗 
作用 (Lu et al., 2008), ELH BGBPs 是 一 类 模式 识 
别 重 日 ,除了 免疫 识别 真菌 细胞 壁 成 分 外 ,还 能 识别 
半 兰 氏 阴 性 细菌 ,目前 已 经 从 烟草 天 蛾 (Ma and 
Kanost, 2000) tẹ ( Fabrick et al., 2003 ) 及 风 比 亚 
Tz Anopheles gambiae ( Richman et al., 1997) 等 昆 
虫 中 得 到 了 分 离 纯化 或 基因 克隆 。 与 甲壳 动物 的 
BGBPs 类 似 ,RCD(Arg-Cly-Asp ) 残 基 结 合 位 点 和 一 
个 潜在 的 与 B-1 ,3- 连 接 的 多 糖 识别 基 元 存在 于 昆虫 
的 BGBPs 中 (Cheng et al., 2005) 。 

在 果 晶 或 按 蚊 中 发 现 的 革 兰 氏 阴 性 菌 结合 重 日 
( gram-negative bacteria-binding proteins, GNBPs ) 和 
BGBPs 是 同一 重 日 家 族 成 员 ,它们 共同 拥有 大 约 
100 个 氨基 酸 残 基 的 高 度 同 源 性 , GNBPs 和 BGRPs 
具有 将 spaezle( 一 种 介 导 特异 性 识别 的 多 肽 ) 切割 
为 单 体 , 从 而 激活 Toll 信号 通路 的 功能 ( Warr et al.， 
2008 ) 。 两 类 和 蛋白 都 能 结合 章 兰 氏 阴 性 菌 ,但 是 结 
合 的 位 点 却 不 一 样 , 即 BCBPs 和 蛋 晶 能够 识别 并 结合 
革 兰 氏 阴 性 菌 细胞 壁 上 B-1,3- 葡 聚 糖 ,而 CNBPs 结 
合 章 兰 氏 阴性 菌 上 的 脂 多 糖 (Liang et al., 2006), 
为 外 ,BGBPs 不 仅 能 和 B-1,3- 葡 聚 糖 结合 ,还 能 与 
一 些 糖 类 或 重 日 酶 结合 。 如 烟 章 天 蛾 的 BCBP-2 除 
了 具有 结合 B-1,3- 葡 聚 糖 的 活性 外 ,还 能 结合 海带 
多 糖 (laminarin ) Xe JE we HF FR (lipoteichoic acid) ,但 
不 能 结合 脂 多 糖 (Jiang et al., 2004), ED REA M 
Plodia interpunctella 的 BGBP 和 蛋白 能 够 结合 B-1,3- 
葡 限 糖 、 脂 多 糖 和 脂 克 壁 酸 ,引起 病原 微生物 的 聚 
集 ,激活 PPO 反应 (Fabrick et al., 2003) 。 烟 草 天 
蛾 中 存在 的 两 种 BGBPs, 即 BGBP-1 和 BGBP-2 有 
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57% 的 氨基 酸 同 源 性 , 均 能 存在 于 血 淋 巴 中 ,而 在 表 
皮 中 也 能 检测 到 BGBP-2。BGBP-1 的 基因 表达 不 会 
随 着 注射 病原 微生物 而 上 调 ,但 在 体内 注射 酵母 或 
细菌 后 ,BGBP-2 基因 的 表达 水 平均 会 上 调 ,说 明 两 
者 具有 不 同 的 作用 与 功能 (Ma and Kanost, 2000; 
Jiang et al., 2004) 。 昆 虫 BGBPs 对 不 同 成 分 结合 能 
力 的 不 同 可 以 体现 在 对 于 不 同 细菌 种 类 结合 能 力 的 
不 同 , 绿色 严 光 和 蛋白 标记 的 白 腹 从 蚊 Armigeres 
subalbatus BGBP( AsGRP) 表现 出 对 9 种 供 试 细菌 的 
不 同 结合 能 力 ,RNAi 干扰 AsGRP 基因 的 研究 表明 ， 
基因 表达 水 平 下 降 后 ,结合 能 力 强 的 细菌 能 够 引起 
更 高 的 死亡 率 ( Wang et al., 2006) ,进一步 说 明 昆 
虫 免疫 识别 与 免疫 防御 的 高 度 关联 性 。 
1.4 CARERE (C-type lectins) 

C 型 凝集 素 , 又 称 免疫 凝集 素 ( immulection) , 
是 一 种 钙 依 赖 性 糖 重 日 超 家 族 成 员 ,包含 两 个 糖 识 
别 结 构 域 ,在 哺乳 动物 .甲壳 类 动物 及 昆虫 中 都 存 
在 ,主要 功能 在 于 病原 识别 、 细 胞 相互 作用 及 天 然 免 
JE (Yu et al., 2002) 。 目 前 为 止 ,烟草 天 蛾 的 不 同 C 
型 凝集 素 研 究 最 为 充分 ,发现 其 有 4 种 异 构 体 : 
Immulectin-1 ( IML-1 ), Immulectin-2 ( IML-2 ), 
Immulectin-3 ( IML-3 ) 和 Immulectin-4 (OIML-) 。 就 结 
合 对 象 来 说 ,IML-1 RET E = R BA PER BA PER AN 
酵母 细胞 ,而 IML-2 非 专 一 性 地 结合 单 兰 氏 阴性 其 
和 革 兰 氏 阳 性 菌 (Yu and Kanost, 1999) ,但 对 木 糖 、 
葡萄糖 、 脂 多 糖 、 甘 露 聚 糖 有 特异 性 (Yu and Kanost, 
2000) ;IML-3 能 结合 N- 乙 酰 半 乳 糖 胺 和 和 葡萄糖 (Yu 
et al., 2002a) ,还 能 结合 来 自 细 菌 的 脂 磷 壁 酸 、 海 市 
多 糖 和 p-1,3-58] 2€ Ji Yu et al., 1999) ;IML-4 也 能 
结合 N- 乙 酰 半 乳 糖 腕 和 和 葡萄糖, 重组 的 IMLA 还 能 
结合 脂 克 壁 酸 和 脂 多 糖 ( Yu et al., 2006) 。 

烟草 天 蛾 IML-2 在 脂肪 体 中 可 低 水 平地 组 成 型 
表达 , 当 注 射 车 兰 氏 阴性 黄 和 脂 多 糖 时 可 诱导 生日 
合成 ,激活 酚 氧 化 酶 原 (Yu and Kanost, 2000), Æ 
烟草 天 蛾 体内 注射 IML-2 抗体 时 ,可 以 发 现 具有 阻 
止血 淋巴 对 音 兰 氏 阴 性 瑚 的 清除 作用 ,万 外 ,IML-2 
能 够 增加 血细胞 的 包 囊 和 黑 化 作用 (Kanost et al., 
2004) ,这 些 研 究 证 明了 IML-2 在 天 然 免 疫 中 的 重要 
作用 。 研 究 表明 ,IML-3 能 刺激 烟草 天 蛾 血细胞 的 
增殖 (Ling et al., 2008) ,而 IML4 能 增加 血细胞 的 
(3E M TE TE Hd (Yu et al., 2006), SEP KM 
Periplaneta americana C 型 凝集 素 具 有 明显 的 调理 素 
(opsonin) 功 能 , 同时 能 够 提高 血细胞 的 否 叭 效率 
( Jomori and Natori, 1992), KA C. AYRES eT ffi 2H 


Hd 25 17 ( nodulization ) 及 黑 化 具有 重要 的 作用 
(Koizumi, 1999) 。 
1.5 Apolipophorin III ( ApoLp-IlI ) 
ApoLp- Ill ERIE 8 Ed Aa eM, TTADA 
18.0 ~20.0 kDa, AKA HE PIETER MKEK 
EH, ATRA H ER H IY E FRS Eu R8 B PE HI 
( Narayanaswami and Ryan, 1997), AABHAHE 
T WYE FRA Ze Oe AB S E, 76 BU A RE 
apolipophorin I ( ApoLp- I ) 和 apolipophorin II 
( ApoLp- II) 。ApoLp-I 基 因 的 编码 区 定位 在 ApoLp- 
[上游 序列 ,说 明 两 者 起 源 过 程 中 存在 着 基因 复制 
JA B ACHE (van der Horst, 1990) ,它们 都 是 重要 的 
hee A, RT Lee H TL = BU BS EAST 5: , [HY 
没有 发 现 它 们 在 昆虫 免疫 过 程 中 发 挥 作 用 。ApoLp- 
亚 是 继 ApoLp- I 和 ApoLp- 卫 之 后 发 现 的 义 一 载 脂 
A , 它 除 了 具有 转运 中 等 大 小 脂 类 的 功能 外 ,还 发 
现在 昆虫 免疫 中 具有 重要 的 作用 ( Hoffmann et al., 
1999 ) 。 当 注射 适当 量 的 ApoLp- 亚 时 ,烟草 天 蛾 的 
抗菌 和 洲 苗 能 力 增强 ,并且 刺激 了 血细胞 的 吞噬 作 
用 (Sun et al., 1995), 28 44 BS KAR HS Galleria 
mellonella ApoLp- Ill 8E 24 HS 8 BE B2 E 25 EC PAE 
PS = RHEA, EC VAL LT" B- , 3-02 A A 
多 糖 等 ( Whitten et al., 2004; Leon et al., 2006) ,说 
Hj Eb E ApoLp- 亚 AA BE SU GR Al E H OY DH BE. 
ApoLp- 亚 在 昆虫 免疫 信号 通路 中 的 作用 ,包括 如 何 
激活 Toll 或 Imd 通路 而 局 动 不 同 抗菌 肽 的 产生 及 重 
日 - 蛋 晶 相互 作用 等 仍 需 要 进一步 的 人 研究。 


2 BRR we DH S E S 


目前 ,昆虫 免疫 学 与 昆虫 病理 学 的 研究 相互 之 
间 比 较 独 立 ,昆虫 免疫 学 研究 习惯 于 将 病原 物 作为 
一 个 不 变 的 对 象 , 如 使 用 杀 死 的 细菌 或 真菌 细胞 来 
诱导 昆虫 免疫 识别 及 免疫 信号 通路 等 ;而 昆虫 病理 
学 研究 往往 将 昆虫 答 主 的 免疫 反应 作为 一 个 灰 箱 或 
黑箱 作用 的 过 程 , 甚 至 独立 于 宿主 来 研究 病原 微 生 
物 的 生长 、 发 育 或 致 病 相 关 基 因 的 作用 与 功能 等 。 
自然 状态 下 ,与 昆虫 免疫 复杂 过 程 相对 应 的 是 , 当 病 
原 物 侵 染 至 昆虫 血 腔 后 ,会 通过 一 系列 的 生理 反应 
来 逃避 窒 主 的 免疫 防御 。 我 们 的 近期 研究 表明 , 当 
TaT ARUM Metarhizium anisopliae 侵 染 至 昆虫 血 
Hs Je ,会 高 表达 一 种 血 淋 巴 特异 性 诱导 的 胶 质 原 
( collagen) KWEH MCL1 , 履 盖 于 细胞 壁 表面 来 逃 
避 烟 草 天 蛾 幼虫 血细胞 的 免疫 识别 〈Wang and St 
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Leger, 2006) 。 幼 虫 体内 注射 真菌 孢子 时 ,在 不 同 
PRPs( 可 能 主要 为 BCBPs) 的 作用 下 ,真菌 孢子 能 够 
迅速 被 血细胞 包 带 ,形成 较 大 的 节 瘤 (图 1: A) ,但 
昆虫 的 免疫 反应 不 能 杀 死 孢子 或 萌发 的 阔 丝 ,体内 
注射 约 2 d 后 ,萌发 阔 丝 表现 出 游离 的 状态 (图 1: 
B) ,说 明 此 时 血细胞 不 再 识别 真菌 细胞 为 异 已 物 
质 ;至 3 d 以 后 ,真菌 菌 丝 会 断裂 形成 大 量 的 虫 菌 体 
(hyphal body) , 以 酵母 细胞 的 出 芽 方 式 〈《budding ) 
进行 繁殖 ,烟草 天 蛾 幼虫 此 时 会 表现 出 感 病状 态 , 如 


52 卷 


行动 迟缓 、 取 食 下 降 或 停止 .身体 发 软 等 ,此 时 , EET 
细胞 同样 不 会 受到 昆虫 血细胞 的 攻击 (图 1: C); 使 
用 MCLI 多 肽 抗体 进行 免疫 严 光 染色 表明 , 虫 菌 体 
或 经 血 淋 巴 培养 的 真菌 细胞 壁 表 面 覆 盖 有 逃避 免疫 
识别 的 MCLI 蛋白 (图 1: D)。 细 胞 壁 结构 重组 及 
覆盖 细胞 壁 表面 B- 葡 聚 糖 的 策略 也 同样 存在 于 人 
类 病原 真菌 白 假 丝 酵 Candida albicans 中 
( Wheeler and Fink, 2006) 。 





图 1 ETEA EE E KR 38 UL 29 EVA al) 3 208 HL HUE (Wang and St Leger, 2006) 


Fig. 1 Immune escape of Metarhizium anisopliae cells from hemocyte recognition and cellular 


immune response by Manduca sexta (Wang and St Leger, 2006) 
A: BAK AES fd Tae LI A; B: BRR AEST TAR PUE al ££ AP TR dE; C: 真菌 在 昆虫 体内 发 育 后 
期 形成 游离 虫 菌 体 ; D: 免疫 菊 光 标记 显示 虫 菌 体 表面 覆盖 MCL 和 蛋白 层 。 箭 头 所 指 为 真菌 细胞 。 标 太 = 10 pm. A: Formation of melanotic 


nodule after the injection of fungal spores; B: Spore germination and the branched mycelia escaped from hemocyte recognition and encapsulation; C: 





Fungal hyphal bodies formed in late infection stage and dissociated in insect haemocoele; D: Immunological fluorescent labeling of fungal MCL1 protein 


covered on cell surfaces. Bar = 10 um. 


除 昆 虫 病原 真菌 外 ,其 他 昆虫 病原 微生物 在 长 
期 进化 过 程 中 也 演化 出 不 同 的 策略 进行 免疫 逃避 ， 
其 中 研究 较为 透彻 的 是 并 原 虫 Plasmodium spp. 如 
何 逃 避 蚊 媒介 或 高 等 动物 的 免疫 识别 ( Gupta, 
2005), JE JE R Æ W E Eh HR B9 df BE P A Bg € 
(oocyst) IJ SUF TE , BE 38€ aH Ad Ze Td BE e a A DC A 
身 来 源 的 蛋白 ,从 而 伪装 逃避 血细胞 的 免疫 识别 与 
免疫 防御 (Boéte et al., 2004) 。 在 进入 高 等 动物 体 
内 后 , 症 原 忠 的 var 基因 家 族 通过 特异 性 的 表达 调 
控 , 能 够 实现 在 每 一 个 被 感染 的 红细胞 内 表达 一 种 
var 和 蛋白 变异 型 ,这 种 高 度 的 抗原 性 变异 能 够 让 子 代 


细胞 逃避 牡 主 细胞 的 免疫 防御 ( Kyes et al., 2007) 。 
就 昆虫 病原 细菌 而 言 ,它们 既 可 以 通过 改变 细胞 壁 
肽 聚 糖 成 分 进行 免疫 逃 吉 (Mengin-Lecreulx and 
Lemaitre, 2005 ) ,也 可 通过 分 泥 毒 素 因 子 而 破坏 昆 
虫 血细胞 骨 架 结构 ,使 血细胞 丧失 了 粘着 的 功能 ,以 
此 来 干扰 血细胞 的 免疫 反应 (Au et al., 2004) 。 研 
ARI, 昆虫 病原 线虫 一 一 死 背 线 虫 Steinernema 
feltiae 通过 体 表 的 脂 类 成 分 (cuticular lipids ) 来 逃避 
昆虫 血细胞 的 免疫 识别 与 包 右 , 厂 经 脂 酶 或 甲醇 - 氧 
仿 去 脂 处 理 , 线 虫 虫 体会 受到 强烈 的 血细胞 攻击 
( Mastore and Brivio, 2008) 。 相 对 于 比较 完善 的 昆 
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虫 免疫 学 研究 成 采 , 昆 虫 病 原 物 的 免疫 逃避 策略 及 
机 理 的 研究 仍 相 对 沛 后 ,病理 学 与 免疫 学 研究 相 结 
合 才能 更 好 地 促进 两 方面 研究 的 共同 进步 。 


3 小结 与 展望 


目前 ,无 疹 椎 动物 模式 识别 重 日 的 殉 隆 、 鉴 定 及 
其 功能 研究 是 免疫 学 研究 的 重点 之 一 ,以 不 同 昆虫 
为 对 和 象 的 深入 人 研究 对 于 揭示 无 硝 椎 动物 的 天 然 免疫 
反应 和 调控 机 制 具有 重要 的 意义 ,对 于 揭示 高 等 动 
物 完 天 免疫 的 途径 与 调控 也 具有 重要 的 参考 价值 。 
正如 高 等 动物 有 多 种 不 同 的 致 病 病原 ,昆虫 病原 物 
也 多 种 多 样 , 同 样 包括 了 真菌 、 细 菌 、 病 毒 、 线 虫 及 微 
孢子 虫 等 各 大 类 ,除了 本 文 综述 的 不 同 模式 识别 有恒 
Aah ,还 应 存在 其 他 的 免疫 识别 蛋白 种 类 有 符 发 所 
人 研究。 例如 ,在 人 等 高 等 动物 中 发 现 的 具有 免疫 识 
别 单 链 或 双 链 RNA 病毒 功能 的 Toll 或 RIG 类 似 识 
SIE A (Creagh and O’ Neill, 2006; Coban et al., 
2007 ) 等 还 没有 在 昆虫 宿主 中 被 发 现 。 最 近 的 研究 
还 表明 ,昆虫 免疫 反应 除了 首先 识别 病原 物 表 面 的 
PAMPs 外 ,还 能 通过 感知 ( sensing) 病原 物 分 泌 的 重 
日 或 代谢 产物 等 来 识别 异物 的 存在 ,如 果 蝇 通过 模 
VIR aa A GNBP3 来 识别 真菌 细胞 壁 成 分 的 同时 ， 
由 Persephone 和 异 日 酶 来 感知 真菌 分 泌 的 降解 酶 类 毒 
力 因子 PRI (Gottar et al.，2006 ) 。 最 新 的 研究 表 
明 ,老鼠 的 载 脂 重 日 B 能 够 结合 金黄 色 葡 萄 球菌 
Staphylococcus aureus 群体 感应 ( quorum-sensing ) 过 
程 产 生 的 信息 素 , 从 而 持 抗 病原 菌 的 侵 染 (Peterson 
et al., 2008) 。 因 而 ,多 方位 、 多 因子 的 免疫 识别 也 
是 昆虫 免疫 研究 的 重要 方 辐 。 为 外 ,如 表 1 所 示 屁 
虫 不 同 的 PRPs 在 识别 病原 物 类 别 或 细胞 壁 成 分 上 
FUB SOBRE BSAA IR] PRPs 之 间 如 何 协同 作用 也 
值得 进一步 深入 研究。 病原 物 采 用 不 同 的 全 略 逃避 
答 主 细胞 的 免疫 识别 与 免疫 防御 ,说 明和 宿主 与 病原 
之 间 存 在 看 识别 与 抗 识 别 、 免 疫 与 抗 免 疫 的 动态 相 
互 作用 ,昆虫 免疫 与 昆虫 病理 研究 只 有 紧密 合作 才 
能 很 好 地 揭示 两 者 之 间 复 林 、 多 样 的 时 空 动态 关系 。 
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